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N° 8. E. Fauré-Fremiet, professeur au Collège de France, 
Paris. — L’hypothèse de la sénescence et les cycles 
de réorganisation nucléaire chez les Ciliés. 

I. Caractères morphologiques et physiologiques des Ciliés 

Les Ciliés (Euciliata) seront considérés ici au sens strict, c’est-à- 
dire à l’exclusion des Opalinides qui ont conservé la marque des 
Flagellés dont ces deux groupes dérivent probablement (voir 
Fauré-Fremiet 1950 et 1952). 
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Les Ciliés sont des Protozoaires hautement organisés et certaine¬ 
ment très anciens, bien qu’ils ne laissent de traces indiscutables 
qu’à partir du Jurassique supérieur; leur degré d’évolution est plus 
élevé que celui des Vertébrés, si on l’estime d’après les pertes de 
fonctions biochimiques révélées par l’étude de leur métabolisme 
actuel. Leur étonnante diversification morphologique s’est réalisée 
par le seul jeu de la différenciation cytoplasmique; mais les possi¬ 
bilités de celle-ci sont limitées; les Ciliés sont prisonniers de leur 
unicellularité, et leur évolution diversificatrice, si riche de possi¬ 
bilités soit-elle, paraît engagée dans une impasse. 

Les Ciliés sont des Protozoaires hétérocaryotes, caractérisés par 
la présence de deux noyaux de type différent: macronucleus et 
micronucleus; les exceptions apparentes, dues à la perte du micro- 
nucleus, n’infirment pas la valeur de ce caractère essentiel. 

Maupas a étudié soigneusement, avec différentes espèces de 
Ciliés, le développement de cultures obtenues et entretenues par 
isolements successifs d’un seul individu dont la descendance était 
suivie de générations en générations. Après un laps de temps variable 
suivant l’espèce utilisée, il a constaté un fléchissement du taux de 
multiplication, signe avant-coureur d’une dégénérescence attestée 
par l’apparition de formes anormales dont la mortalité mettait 
bientôt fin à la culture. 

Cette constatation s’opposait à l’idée soutenue par Weismaxx, 
que les êtres unicellulaires, comme les cellules du germen, sont 
doués d’une immortalité potentielle.. En fait, écrit Maupas, «les 
Infusoires ne font pas exception à la règle de caducité physiolo¬ 
gique, que l’expérience vulgaire considère comme nécessaire et 
universelle pour tout ce qui vit ». Cependant la « sénescence » des 
cultures peut être empêchée si le processus sexuel de la conjugaison 
intervient à temps; ce processus est étroitement comparable à celui 
de la fécondation; il provoque un «rajeunissement caryogamique » 
permettant un nouveau cycle de générations; ainsi le Protozoaire 
ne diffère pas fondamentalement du Métazoaire, puisque, chez l’un 
comme chez l’autre, le phénomène sexuel apparaît nécessaire à la 
continuité de la vie. 

Répétant avec plus de précision les expériences de Maupas, 
Calkixs trouve une variation cyclique du taux de division tradui¬ 
sant l’apparition de la sénescence; contrôlant avec plus de soin les 
conditions de milieu, Woodruff et Baitsell obtiennent cependant, 
Rev. Suisse de Zool., T. 60, 1953. 28 
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sans sénilité, des cultures de longue durée; mais celles-ci accusent 
des variations périodiques du taux de division, rythmes et cycles, 
dont les stades de « dépression » peuvent être surmontés par un 
changement de milieu. S’agit-il dans ce cas, comme le suppose 
R. Hertwig, d’une sorte de parthénogenèse ? Woodruff et Erd- 
mann mettent en évidence, chez Paramecium , un processus de 
réorganisation nucléaire, l’endomixie, qui, sans conjugaison, inau¬ 
gure un nouveau cycle de multiplication. Ainsi le processus de 
sénescence, lié à la succession des divisions végétatives, garde son 
apparence fatale. 

Une notion contradictoire est apportée par les cultures de 
Glaucoma et de Colpidium entretenues par Exriques et par 
Vieweger, cultures indéfiniment prolongées sans dépression, sans 
conjugaison, sans endomixie. 

On connaît aujourd’hui de nombreux exemples de Ciliés dont la 
multiplication peut se poursuivre indéfiniment sans réorganisation 
nucléaire ni processus sexuel; ces derniers sont inconnus chez les 
espèces du genre Ophryoglena que H. Mugard a cultivé plusieurs 
années dans mon laboratoire; ils sont impossibles chez les souches, 
races ou espèces de Ciliés qui ont perdu leur micronucleus, et dont 
on connaît nombre de cas. 

Avant d’aller plus loin, nous devons revenir sur le caractère 
hétérocaryote des Ciliés. Giglio-Tos (1908) a tenté une compa¬ 
raison entre ces Protozoaires et les Métazoaires; Kofoid (1941), plus 
récemment, a précisé celle-ci en schématisant la succession des 
cycles végétatif et sexuel chez un Cilié; le micronucleus se comporte 
comme un noyau germinatif, le macronucleus comme un noyau 
somatique; ils sont inclus l’un et l’autre dans une masse cyto¬ 
plasmique continue; le Cilié est donc à la fois mono et bicellulaire; 
le terme «somatelle» exprime cet état particulier. Cette interpré¬ 
tation nous permettra de poser les deux problèmes de la conjugaison 
et de la sénescence. 

La conjugaison des Ciliés prend toute sa signification biologique 
avec son résultat essentiel: l’amphimixie au sens de Weismann, 
ou d’une manière plus générale la syngamie; c’est-à-dire par une 
séquence de phénomènes nucléaires comportant la ségrégation 
méiotique des chromosomes, la formation de deux pronuclei 
haploïdes, leur copulation en un svncaryon diploïde. L’aspect 
proprement sexuel de ce processus se réduit, en fait, aux mécanismes 
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nombreux et divers qui conditionnent la réalisation de la syngamie. 

En ce qui concerne révolution, on remarquera avec J. Huxley 
que la ségrégation méiotique et ramphimixie procurent à l’espèce 
des avantages à long terme par leurs effets stabilisateurs, et des 
avantages à court terme par leurs effets diversificateurs favorisant 
l’adaptabilité. 

Au point de vue physiologique, on retiendra que la fusion 
svngamique a pour effet immédiat la réorganisation de l’appareil 
nucléaire. 

Envisagé sous l’un et l’autre de ces aspects, 
le problème de la conjugaison est dominé par 
le comportement du micron ucleus. 

La «dégénérescence sénile» marque le terme de l’évolution 
d’une «caryonide», au sens de Sonneborn, c’est-à-dire de l’en¬ 
semble des individus dont le macronucleus est issu, par division, 
d’une même ébauche macronucléaire primitivement formée à partir 
d’un syncaryon. 

Mais cette dégénérescence n’apparaît pas, devant l’ensemble des 
Ciliés, comme un processus fatal et inéluctable, et l’on doit consi¬ 
dérer à la fois ses causes profondes et les raisons de sa contingence. 
Envisagé sous l’un et l’autre de ces aspects, 
le problème de la sénescence est dominé par 
le comportement du macronucleus. 


II. Le MICRONUCLEUS 

Les dimensions du micronucleus n’excèdent jamais quelques 
microns, et sont, dans une très large mesure, indépendantes de 
celles de la masse protoplasmique du Cilié. Le rôle physiologique de 
ce micronoyau est apparemment nul au cours de la vie végétative; 
son excision expérimentale ou sa perte ne modifient aucunement la 
vitalité de l’organisme L 

Au cours des divisions végétatives, les mitoses du micro¬ 
nucleus montrent un fuseau achromatique acentrique, assez parti¬ 
culier d’ailleurs, car apparemment insensible aux effets de la 
colchicine. 


1 Les espèces du genre Euplotes seules semblent faire exception à cette 
règle. 
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La substance chromatique se résout en petits bâtonnets, géné¬ 
ralement considérés comme des chromosomes malgré l’inconstance 
de leur nombre, leur allongement sur le fuseau à la métaphase, et 
leur apparente division transversale. Les critiques formulées par 
Dévidé et Geitler 1947, Sonneborn 1949, Dévidé 1951, sug¬ 
gèrent qu’il s’agit de chromosomes composés; leur insertion longi¬ 
tudinale sur le fuseau s’expliquerait par l’existence d’une série de 
centromères; la division apparemment transversale serait une fausse 
interprétation (due à la petitesse des figures de mitoses) du glisse¬ 
ment polaire, en sens opposé, des deux moitiés longitudinales de 
chaque chaîne chromosomique, conformément à l’interprétation de 
Raabe 1946. 

La composition du micronucleus, donnée par les mesures micro¬ 
photométriques de Moses 1949, serait: protéines — ‘87,6%; 
ARN = 8,2%; ADN = 4,2%. Les mesures de Seshachar 1950 
situent au début de l’interphase la synthèse de l’acide désoxyribo¬ 
nucléique. 

En opposition avec la mitose végétative, la méiose met en jeu 
des chromosomes vrais; ceux-ci apparaissent à la prophase comme 
de très fins filaments, ultérieurement condensés, et donnant à la 
métaphase des tétrades typiques, comme Grell (1949) le constate 
chez Ephelota , et Dévidé (1951) chez Colpidium et Euplotes. 

La conjugaison comporte ordinairement l’association tempo¬ 
raire de deux individus chez chacun desquels, selon le schéma donné 
par E. Maupas 1886-1888 et R. Hertwig 1888-1899, le micro¬ 
nucleus subit d’abord trois divisions prégamiques; deux seulement 
des huit descendants persistent et deviennent pronuclei. Chaque 
conjoint échange avec son partenaire un pronucleus migrateur qui 
s’unit au pronucleus stationnaire pour constituer un syncaryon. 
Le macronucleus commence à dégénérer pendant les divisions post- 
gamiques du syncaryon, lesquelles se terminent par la persistance 
d’un micronucleus et la différenciation d’un nouveau macro¬ 
nucleus. 

La zygose amphimixique et la formation d’un syncaryon par 
fusion des deux pronuclei, suppose évidemment pour chacun d’eux 
la réduction préalable du nombre de leurs chromosomes. Mais les 
aspects morphologiques observés ne permettent ni de prouver 
l’existence d’une division réductionnelle, ni de la situer au cours des 
divisions prégamiques. 
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La figure « en croissant», ou « en parachute», souvent observée 
à la prophase prégamique, a été interprétée par Calkins et Cull 
(1907), comme un stade parasynapsis, supposant l’accolement longi¬ 
tudinal des chromosomes homologues. Mais, en fait, l’analyse géné¬ 
tique seule a pu démontrer l’existence d’un processus méiotique. 

Jennings avait reconnu, par la comparaison de leurs descen¬ 
dances, que deux ex-conjoints sont génétiquement semblables. 
Soxxeborn a reconsidéré ce problème en utilisant les caractères 
bien définis fournis par les « mating types » chez Paramecium 
aurelia. Soit un couple de conjugants dont l’un porte le caractère 
« two types» + (dominant) et l’autre le caractère mt I (récessif); 
après échange des pronuclei et zygose ampliimixique, Soxxeborn 
vérifie que les deux ex-conjoints et leurs descendances (caryonides 
F 1 ) sont hétérozygotes +/ mt I. 

Après conjugaison entre hétérozygotes, chaque ex-conjoint est 
l’origine d’une caryonide F 2 , et, pour l’ensemble des couples, 
Soxxeborn trouve 50% d’hétérozygotes +/mt I, 25% d’homo¬ 
zygotes +/+ et 25% d’homozygotes mt I/mt I, les descendances 
de deux ex-conjoints étant toujours identiques, suivant la règle 
de Jennings. 

Cette belle expérience démontre: 1° qu’il y a eu disjonction des 
caractères, donc ségrégation chromosomique et méiose; 2° que les 
deux pronuclei (migrateur et stationnaire) formés par un conjugant 
sont génétiquement semblables; 3° que, de ce fait, la troisième divi¬ 
sion prégamique est équationnelle, et que la réduction méiotique 
se situe aux deux premières divisions. 

III. Le MACRONUCLEUS 

La taille du macronucleus est généralement proportionnelle à 
celle de la masse protoplasmique, et, chez les grandes espèces de 
Ciliés, cette proportionnalité se complique d’un accroissement sou¬ 
vent considérable de la surface du macronucleus. 

Les expériences de mérotomie ont prouvé, voici longtemps, que 
le macronucléus est indispensable aux fonctions de synthèse; son 
excision est apparemment sans effet sur la mobilité ou sur l’alimen¬ 
tation du Cilié, mais elle exclut toute possibilité de croissance ou 
de régénération et entraîne la dégénérescence et la mort. 

Le macronucléus est génétiquement actif; une ingénieuse expé- 
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rience de Sonneborn entraîne la coexistence, chez un ex-conjugant, 
d’un macronucléus homozygote et d’un micronucléus hétéro¬ 
zygote; on constate alors que le macronucléus, seul, contrôle le 
phénotype. L’existence reconnue de nombreuses souches, races et 
espèces de Ciliés ayant perdu leur micronucléus autorise la généra¬ 
lisation de ce fait. 

Une fraction quelconque du macronucléus, isolée par méro¬ 
tomie, ou tout autre processus (voir Sonneborn 1949) suffît pour 
assurer ses fonctions et régénérer un macronucléus normal; les 
diverses parties du macronucléus étant équivalentes, celui-ci doit 
être considéré comme un noyau « polyénergide » au sens de Hart¬ 
mann. D’après les mêmes constatations Piekarski (1941) et 
Geitler (1941) interprètent le macronucléus comme un noyau 
polyploïde; et nous ajouterons: hyperpolyploïde. 

Inversement, sa fragmentation régulière au cours du bour¬ 
geonnement, chez Tachyblaston par exemple, est considérée par 
Grell (1950) comme une «dépolyploïdisation». 

La division du macronucléus par simple bipartition est probable¬ 
ment due à l’impossible réalisation d’un système achromatique 
capable d’orienter la répartition d’une masse chromatique hyper¬ 
polyploïde. 

L’ébauche d’un nouveau macronucléus est constituée, après la 
conjugaison, par différenciation de l’un des noyaux issu des divi¬ 
sions post-gamiques du syncaryon. Ce noyau subit un accroisse¬ 
ment de volume considérable, et c’est au sein d’une abondante 
substance achromatique qu’apparaissent bientôt des filaments très 
ténus donnant la réaction de Feulgen, et correspondant sans doute 
à des chromosomes vrais. Ceux-ci se condensent progressivement 
puis, chez Ephelota , Grell (1949) constate leur duplication répétée, 
attestée par la formation de faisceaux groupant 2, 4, 8 et plus de 
chromosomes parallèles; cet aspect remarquable correspond à la 
polyploïdisation réalisée par le mécanisme de l’endomitose. Ulté¬ 
rieurement, les chromosomes se groupent autour de chromocentres 
hétérochromatiques au milieu d’une caryolymphe abondante; on 
assiste enfin à la multiplication de très nombreuses particules 
désoxyribonucléiques et à l’apparition de nucléoles ribonucléiques. 

La composition du macronucléus est très voisine de celle du 
micronucléus, soit, d’après les mesures précitées de Moses: pro¬ 
téines = 85.1%; R NA = 9.1%; DNA - 5.8%. 
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Los micrographies électroniques de IJkktschneideh (1950) et 
de Finley (1951) montrent, dans les macronuclei de ParumecAum 
et de Spirostomum, des granules de 150 à 300 nqx correspondant aux 
particules désoxyribonucléiques; il est difficile de décider si ceux-ci 
représentent des chromosomes vrais, ou s’ils résultent de l’agréga¬ 
tion de microchromosomes. 11 semble en effet que certaines condi¬ 
tions physico-chimiques puissent modifier l’état de dispersion du 
matériel chromatique. Il faudrait encore savoir comment ces sup¬ 
posés chromosomes se répartissent dans le macronucléus hyper- 
polyploïde en génomes complets, réalisant ainsi le caractère « poly- 
énergide» expérimentalement démontré. Retenons seulement que 
la structure définitive du macronucléus est étroitement comparable 
à celle des gros noyaux polyploïdes formés par endomitose dans les 
cellules glandulaires de nombreux Insectes, Hémiptères par 
exemple. 

IV. Le problème de la sénescence 

L’évolution des noyaux polyploïdes considérée en général, et 
indépendamment du cas particulier représenté par le macronucléus 
des Ciliés, doit être examinée maintenant. On sait que de tels 
noyaux peuvent être expérimentalement obtenus, particulièrement 
chez des cellules végétales, par l’emploi de la colchicine; ce corps 
inhibe le fonctionnement de la figure achromatique mais non point 
la multiplication des chromosomes, de sorte que les noyaux s’ac¬ 
croissent par endomitose jusqu’à devenir monstrueux. 

Chez nombre d’insectes, de tels noyaux géants et hvper- 
polyploïdes se développent normalement dans certaines cellules 
glandulaires physiologiquement caractérisées par un haut pouvoir 
de synthèse. 

Dans l’un et l’autre cas ces noyaux géants restent activement 
fonctionnels, mais leur évolution est généralement irréversible. 
La raison de ce fait peut être cherchée dans l’absence d’un système 
achromatique proportionné; mais certains faits suggèrent quelque 
cause plus profonde. 

Painter et Reindorp (1939), et J. Schultz (1941) ont montré 
que le noyau des cellules nutritives de l’œuf de Drosophile s’accroît 
par endomitose jusqu’à devenir 512 — ploïde. Mais tandis que les 
autosomes se sont ainsi divisés neuf fois de suite, les hétérochromo¬ 
somes Y ne se seraient divisés que quatre fois selon Schultz. Ce 
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simple fait montre que le processus endomitotique peut s’accom¬ 
pagner d’une multiplication allochronique des chromosomes, et que, 
de ce fait, la balance génique peut se modifier progressivement. 

S’il en est ainsi, on peut supposer avec Schultz que le taux des 
enzymes cellulaires génétiquement contrôlés puisse varier avec le 
degré de polyploïdie, modifiant alors les mécanismes biochimiques 
soit dans la direction d’équilibres nouveaux conduisant à la diffé¬ 
renciation, soit dans la direction d’une limitation ou d’une déviation, 
conduisant vers la dégénérescence et la mort. 

L’hypothèse de Schultz exprime une simple possibilité. Aucun 
fait ne prouve qu’elle s’applique à l’évolution du macronucléus 
des Ciliés; mais un grand nombre de faits indiquent que le macro¬ 
nucléus subit, au cours du cycle végétatif des caryonides, certaines 
modifications de nature indéterminée, que viennent corriger des 
mécanismes régulateurs. Rappelons brièvement quelques-uns de 
ceux-ci. 

a) Au cours de chaque bipartition, Kidder et Diller (1934) 
chez Colpidium , Glaucoma , etc.; Dale Beers (1946) chez Tillina y 
H. Mugard (1948) chez Porpostoma , etc., constatent l’élimination 
de petites masses de chromatine macronucléaire qui dégénèrent et 
disparaissent dans le cytoplasma. Ce fait a été considéré comme une 
sorte d’épuration L 

b) Diller 1936 a décrit, sous le nom de « hémixis» chez Para- 
mecium aurelia , un processus de fragmentation du macronucléus 
suivi, au cours d’une ébauche de bipartition, de la réorganisation 
d’un nouveau macronucléus aux dépens de fragments de l’ancien. 

c) Woodruff et Erdmann 1914 avaient cru constater chez 
P. aurelia la reconstitution totale d’un nouveau macronucléus aux 
dépens d’un micronucléus végétatif; cette «endomixie», comparée 
par R. Hertwig à une parthénogenèse, n’est pas vérifiée par Diller 
(1936) qui observe à sa place deux processus différents: l’hémixie 
déjà citée et l’autogamie. Au cours de ce dernier processus, on 
observe chez un même individu, trois divisions prégamiques du 
micronucléus aboutissant à la persistance de deux pronuclei qui 
se fusionnent en un syncaryon; les divisions postgamiques de celui-ci 


1 Les « bandes de réorganisation » décrites dans le macronucleus des 
Hypotriches correspondent probablement à un mécanisme différent, en rap¬ 
port avec le processus d’endomitose (Sonneborn 1947). 
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produisent finalement un mieronucléus et l'ébauche d'un nouveau 
macronucléus, tandis que l’ancien se fragmente el disparaît. 

Examinant les conséquences génétiques de l'autogamie chez des 
individus hétérozygotes, Sonneborn constate que la réorganisa¬ 
tion nucléaire laisse seulement des homozygotes, les deux géno¬ 
types disjoints étant représentés en quantités égales. Ceci démontre 
que la dernière division prégamique du micronucléus est équa- 
tionnelle comme au cours de la conjugaison; que la disjonction 
méiotique des caractères est effectuée au cours des deux premières 
divisions; et que le syncaryon est un noyau diploïde, mais non 
amphimixique. 

Un nouveau cas de réorganisation nucléaire autogamique a été 
découvert dans mon laboratoire par J. Corliss (1952) chez Tetra- 
hymena rostrata. Ce processus se déroule au cours de Penkystement, 
dans des conditions particulièrement favorables à l’analyse et à 
P expériment ation. 

V. Conclusions 

La théorie maupasienne de la sénescence et du rajeunissement 
carvogamique chez les Ciliés doit être revisée et assouplie à la 
lumière de données nouvelles qui permettent de distinguer deux 
processus différents. 

L’un de ceux-ci, la conjugaison, est l’expression particulière 
du phénomène général de la sexualité. Il a pour effet de procurer 
à l’espèce les avantages à court et à long terme résultant de l’am- 
phimixie. 

Le second est un processus physiologique intéressant une série 
de générations cellulaires. Il est lié à la différenciation d’un noyau 
somatique contrôlant les activités biochimiques de l’organisme 
unicellulaire ; issu d’un noyau normal (le micronucléus), ce noyau 
somatique ou macronucléus s’accroît par endomitose et polyploïdi¬ 
sation jusqu’à proportionner sa taille à celle de la masse cyto¬ 
plasmique indivise qu'il contrôle. Mais ce caractère hyperpoly- 
ploïde comporte un risque d'impotence irréversible , particulière¬ 
ment, semble-t-il, chez les grandes espèces hautement différenciées. 

Les processus régulateurs capables de corriger les conséquences 
de ce risque se manifestent à des degrés divers; depuis l’élimination 
de petites masses désoxyribonucléiques, ou la réorganisation 
hémixique beaucoup plus importante, jusqu’au remplacement inté- 
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gral d’un macronucléus caduc par un macronucléus néoformé à 
partir d’un syncaryon autogamique ou d’un syncaryon amphi- 
mixique. Dans ce dernier cas, le processus sexuel de la conjugaison 
se superpose au processus physiologique de la réorganisation 
nucléaire, mais ne doit pas être confondu avec lui. 

En résumé, la notion de sénescence, chez le Cilié, exprime 
l’évolution possible, mais non obligatoire, du macronucléus hyper- 
ploïde vers l’impotence fonctionnelle. Cette constatation, comme la 
connaissance des processus correcteurs, pose de nombreux pro¬ 
blèmes, parmi lesquels l’aspect bio-chimique des interactions géni¬ 
ques, et le rôle des acides nucléiques dans les synthèses protéiques, 
occupent évidemment le premier plan. 
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N° 9. R. Geigy, Basel. — Die génitale Uebertragung der 
Rückfalliîeber-Spirochaete dur ch die Zecke Ornitho- 
dorus moubata. 

Der Referent bereitet die Tagungsteilnehmer einleitend auf 
verschiedene Demonstrationen im Tropeninstitut vor, durch 
welche Einblick in die Arbeitsrichtungen dieser jungen Forschungs- 
stâtte geboten werden soll. Die angefiihrten Beispiele betrefïen 
vornehmlich das Gebiet der Malaria, der Trypanosomiasen, des 
Rückfallfiebers, der Sandfloh- und der Termitenforschung. 

Eingehender wird sodann der Fall des durch Ornithodorus 
moubata übertragenen Rückfallfieber-Erregers Borrelia duttoni dar- 
gelegt. Diese Krankheitskeime gelangen bei der Blutmahlzeit 
zunàchst in den Magensack und von dort in die Haemolymphe der 
Zecke, wo sie sich stark vermehren. Die Spirochaeten manifestieren 
sodann eine besondere Affinitât zu gewissen Zeckenorganen. So 
dringen sie z. B. in die paarigen Speicheldrüsen und Coxalorgane 
ein und benützen dann beim nâchsten Saugakt den Speichel und 
den Coxalsaft als Vehikeltlüssigkeit, um wieder in die Blutbahn des 
Warmblüters zu gelangen. Anderseits bestehen aber auch zwei 
Wege für sogenannte „genitale Übertragung“, indem sich die 
Spirochaeten bei infizierten Zeckenweibchen entweder in den Eiern 
des Ovars festsetzen und so auf die nachste Génération übertragen 
werden, oder indem infizierte Mânnchen beim Geschlechtsakt reine 
Weibchen infizieren konnen, dadurch dass sie im Samenejakulat 
Spirochaeten übertragen. Der erste Fall der direkten genitalen 





